L'ontogènia dell comportament en peixos. Descripció de patrons de comportament larvari by Marc Puigcerver Hieronimi
MAlK PUIGCERVER 
L'ONTOGENIA DEL COMPORTAMENT EN PEIXOS. 
DESCRIPCI Ó DE PATRO S DE COMPORTAMENT LARVARI 
(lr). 
Aquest treball forma part d 'un conjunt d 'articles que tenen 
l'objectiu de categoritzar, classificar i definir els patrons de 
comportament social en peixos; procés que s'esta duent a terme al 
nostre Depaltament. El comportament social es defineix com aquel! 
comportament en que interaccionen dos o més individus de una 
mateixa especie, generalment d'un tamany o edat similars o bé amb lIi-
gams parentius. En el comportament social s'inclouen la reproducció, 
la territorialitat i l'agressivitat i s'exdouen, entre d 'altres, el compor-
tament trÓfic. El comportament social, per defmició, és present a totes 
les especies encara que aquestes no iguin especies gregaries. 
Com a contÍIluació del treball sobre comportament agressiu en 
peixos, en aquest artide ens introduirem en l"estudj de l'ontogenia del 
comportament o evolució del comportament dintre les diferents palts 
del desenvolupament de l' individu , tenint una especial cura en la 
descripció del compOltament larvari com a període diferencial. Molts 
autors dassifiquen aquest període vital com una palt del comportament 
reproductiu , quedant d 'aquesta manera molts aspectes del com-
pOltament larvari sense profunditzar. Tot i així, el nostre grup, malgrat 
reconeixer el compoltament larvari associat i vinculat al comportament 
reproductiu, prefereix definir-ho i dassificar-ho com un tema aparto En 
molts casos resulta for~a complicat establir una separació d 'ambdós 
comportaments. Com a primera aproximació, direm que les respostes 
que donen les etie als progerutors les considererem própies del com-
portament larvari, i les respostes que donen els progenitor a les cries, 
própies del comportament reproductiu de cura de la progenie. El co-
neixement de l'ontogenia del comportament és una eina fonamental en 
l'estudi de I'embriologia i, juntament amb el compoltament larvari, sen-
ten les bases del coneixement del compoltament social dels individus 
adults. 
1. L'ontogenia del comportament 
Les vies que supolten els processos d 'aprenentatge i les estructures 
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del sistema nerviós central i sensorial necessaries per a executar-Ios, 
necessiten tenir el grau de desenvolupament i maduresa perque pu-
guin funcionar i esta blir-se; és a dir, qualsevol resposta social de les lar-
ves necessita sistemes sensorials i motors suficientmenr desenvo lupats 
per a permerre al peix detectar, loca lirzar i respo ndre apropiadament a 
l'estímul con'ecte, 
Quan un peix eclosiona es troba més o menys desenvolupat; no 
arriba a ésser una versió en miniatura deIs pares com als reptils, peró 
tampoe no és totalment diferent. com als insectes, Els nous parrons de 
compoltament s'aniran formant a partir deIs processos de maduració i 
aprenentatge i alhora els compoI1aments larvaris es destruíran total o 
parcialment. S'observa així que no no més maduren les activitats moto-
res , sinó que també maduren els mecanismes desencadenadors innats, 
adqu irint-se, fins i tot, nous mecanismes desencadenadors, 
Els part'ons de comportament lalvari són pocs i inespecífics peró 
amb e l desenvolupa me nt i cre ixe ment de I' individu aquests van 
evolucio nant i especialitzan t-se amb patrons més complexes, Per e-
xemple, un estudi deis anys setanta 1 sobre e l comportament d'un cíclid 
asiatic (Etroplus suratellsis) prova que a partir de dos patrons de com-
portament larvari es desenvolupen 10 patrons de comportament agres-
siu (vegeu figura 1). Del mieropessic i del rebot es desenvolupen, en 
o rdre ontogenic i de eomplexitat, e ls següents patrons de compo rta-
ment: free , tremolor, d rrega, empenta , Huita circular, exhibició lateral , 
cop de cua, exhibició frontal , lIuita de boca i vibració d'aletes2 , A-
quests canvis són resultat de les influencies ambientals descrites a la fi-
gura 1. 
2. L'embriologia 
El eompo rtament als primers períodes de la vida d 'un individu 
forma part del ca mp d'estudi de I'embriologia, L'evolució deIs patrons 
de comportament es realitza, com ja hem dit, més o menys al mateix 
te mps que e l cl ese nvo lupame nt deis meca ni smes ne ura ls i la 
coo rdin ació ne uro-muscu lar. El estudiosos del desenvolupament 
embrionari no separen els dife rents processos que afecten les primeres 
fases de la vida d 'un individu, Els canvis morfológics, físics, químics, 
fisiológics o etológics formen un tot dintre d 'aquesta branca, 
L'estudi de I'embriologia en e ls peixos engloba no només la fase 
d 'ou, sovint confós amb e l terme óvul3, s inó també la fase de lalva vite-
lina i per extensió , les fases d 'eleuteroembrió i juvenil''. O'aquesta ma-
nera, aspectes com a r~1: el color, tamany i forma del ous, si són de-
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mersals o flotants, adhesius o no, tenen interés pels treballs de com-
pOltament descriptiu. EIs temps i tamanys de les diferents fases de de-
senvolupament: óvul, ou , embrió, larva , juvenil i adult també són im-
portants, aixi com l'aparició de l'habit de respirar aire entre els peixos 
pulmonats o els laberíntids (Anabantoidei) i el temps que els alevins 
romanen sobre el substrat ensorrats, engantxats, surant o prenent refugi 
a la cavitat bucal dels pares. 
L'ec!osió és un fenomen complex, que incorpora aspectes no 
només etológics sinó també bioquímics i fisiológics. És un procés físic, 
amb moviments musculars de l'embrió per trencar l'enbolcall de l'ou 
peró que també incorpora processos químics: la secreció d'enzims pro-
teolítics per palt de glandules especials de l'embrió que desfan l'en-
bolcall. L'activitat metabólica també canvia poc abans de l'eclosió. A-
quest canvi fa incrementar el nombre de moviments espontanis, la qual 
cosa produira l'eclosió. Igualment, la més gran demanda d'oxigen pot 
fer baixar els nivells d'oxigen perivitelins, fent que l'embrió incrementi 
els seus moviments per sortir i culminant en l'ec!osió. 
3. L'estudi del comportament larvari aIs peixos deis PalsOS Cata-
lans 
La part més purament etológica del comportament social es dóna 
al període larvari i posteriors. Aixó és així perqué no és fins aquesta 
fase que les larves no miren de comunicar-se entre elles o amb els seus 
progenitors, és a dir, no inicien el seu comportament social. Per aixó, la 
complexitat més gran i la més estudiada es dóna en aquelles especies 
que tenen cura de la seva descendencia (altricials o precocials). Segons 
Balon (975)5 podem dividir aquestes especies en dos grans grups: els 
ponedors i els nidificadors. Als Pa'isos Catalans trobem entre els po-
nedors, el silur (Silurns glanis) i el peix gat CIctalurns melas). Entre els 
nidificadors trobem les especies següents: la perca americana (Mi-
cropterns salmoides) , el burret de l'herba (Gobius ophiocephalus) , la 
sandra (Stizostedion lucio perca) (fitófils); la bayosa de riu (Blennius 
fluviatilis) , el góbit de sorra (Pomatoschistus microps) , el cavilat (Cot-
tus gobio)(espeleófils); el peix sol (Lepomis gibbosus) (polífil) i l'es-
pinós (Gasterosteus aculeatus) (ariadnófil). Amb l'excepció de l'es-
pinós y el peix sol, la biologia de moltes d'aquestes especies no ha es-
tat gaire estudiada i probablement les accions envers la cura de la pro-
genie acaben amb el període embrionario A més, com es pot observar, 
són només nou especies d'un total d'unes 470 que es coneixen als Pa'i-
sos Catalans. A causa d 'aquesta pobresa a la fauna íctica de les nostres 
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contrades, e ls estudiosos en comportament de peixos a Catalunya han 
di rigit la seva investigació envers especies foranies, altrament més as-
soli bles. 
4. El comportament larvari 
Entre les especies amb compot1ament larvari més estudiat trobem 
la familia Cichlidaé. En els individus d 'aquesta família es dóna una de 
les comunicacions més complexes conegudes en peixos entre progeni-
tors i descendencia. La comunicació pot donar-se de diverses formes: 
visual (per canvis de colora ció o per moviments conspicus), tactil, quí-
mica i sonora. Les més evidents són la comunica ció visual i la comuni-
cació tactil. Encara que s'ha demostrat I'ex istencia de les comunica-
cions química i sonora , ningú fins ara ha fet un intent de definir-les i 
c1assificar-les, incloent-Ies com a patrons de comp0l1ament. 
Quant a la comunicació visual , generalment e l grup eJe cries roman 
espa ialment per sota del pares i per tant son les combinacions de co-
lors brillants de la part ventral dels progenitors les que serveixen per a 
guiar els moviments del cardumen. Igualment, és aquesta pal1 la més 
utilitzada a I'hora de fer moviments conspicus d 'avís: moviments d '-
ondulació amb ['aleta caudal o bé vibració de les aletes ventrals. A-
quest tipus de comunica ció és emprada únicament pels adults. Els pa-
t1'Ons de compol1ament tactils, són els utilitzats per les cries amb fun-
cions molt diverses (pel seu tamany, la comunicació mitjan<;a nt mo-
viments o colors conspicus seria poc efectiva). Els patrons de compor-
tament tactils, dirigits cap els progenitors tenen la funció de mantenir la 
motivació paterna i inhibir e l desenvolupament de comportaments 
sexuals. 
Un aspecte inte ressant en e l recone ixement individual de pro-
genitors i cries és el de la empremta. L'empremta es dóna especial-
ment en especies on el contacte pares-fills és p1'Ou Ilarg. De totes for-
mes és un aspecte del comportament e nca ra no massa definit e n 
peixos. S'han fet estudis d'empremta amb alevins i models al1ificials, 
models que representa ven el progenitor (a l'estil dels estudis realitzats 
per K. Lorenz amb les seves oques), donant respostes positives de pa-
trons de compol1ament dirigits cap el mode l. Encara resta molt per es-
tudiar sobre aquest tema. Sigu i com sigui , e l que sí s'ha demostrat, és la 
capacita t de reconeixement individual entre progenitors i cries com a 
resultat de l'estreta associació durant la cura parenta l. 
Hi ha un tipus de comportament interessant , descrit en alguns 
cíclids monógams i en alguns belóntids, en que les cries d 'una posta, 
MARC PUIGCERVER 15 
retardant la seva independencia , ajuden a pujar les cries de la posta 
següent deis pares. S'anomena cura parentiva ("kinship care"). El 
sentit evolutiu d'aquest comportament ha estat for~a estudiat. Es dóna 
en aquells biotops on la competencia i la predació són molt altes. Els 
pares surten guanyant amb l'ajut de is "fills grans" per poder fer 
sobreviure un més gran nombre d 'alevins. Per altra banda, aquests "fills 
grans" es beneficien d'una perHongada protecció per part deis pares i 
del territori, la qual cosa els suposara un major creixement, així com 
beneficis per a l'adquisició d 'experiencia de cura de les cries. Amb 
aquesta dedicació als "germans petits" aquests peixos aconseguiran la 
maduresa amb un tamany superior a la d'aquells que han fugit del ter-
ritori i una més gran experiencia. Aixó els permetra aconseguir més 
facilment una parella , obtenir una posta més nombrosa (per la major 
quantitat de gametes femenins) i dur-Ia , amb més probabilitat que d 'al-
tres , a bon terme. En les especies en que es produeix la cura parental, 
es dóna paradoxalment també canibalisme entre peixos de la mateixa 
ventregada. Des del punt de vista evolutiu totes dues estrategies (ca-
nibalisme i cura parentiva) són complementaries i tenen la mateixa fi-
nalitat: la pervivencia de l'especie. La primera s'ocupa de la qualitat i la 
segona de la quantitat. És interessant notar qu~ l'inici del canibalisme 
dintre del mateix banc de cries es dóna quan el creixement de les cries 
és for~a desigual. Aixó planteja una qi.iestió interessant a l'hora d 'inter-
pretar l'evolució de la relació social entre membres d 'una mateixa 
posta. S'inicia amb una fase d'igualtat, per a passar a una relació jerar-
quica o de dominancia-submissió i finalment a una relació de depreda-
dor-presa. Tot aixó, no només depen d'uns estats anatómics o fisiola-
gics concrets sinó del compOltament social als primers temps de la vida 
d'un individu , que afecten l'anatomia i la fisiologia d'aquest. 
5. Patrons de comportament 
Com ja hem dit abans, molts deis patrons de comportament en 
larves han estat descrits com a patrons d'agressivitat: exhibició frontal, 
moviment pendular, exhibició lateral , Huita circular, carrega, cop de 
cua, combat bucal... 
Descartant aquests darrers , els patrons de comportament social 
propis dels estats larvaris i juvenil s esta n relacionats amb interaccions 
entre cries i progenitors o entre "germans": 
*contactar (contacting): la cria s'aproxima al cap de la mare fins 
que aquesta pren contacte amb la boca. Es dóna palticularment entre 
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cíclids criadors de boca. Té una funció de comunicació. 
*rebot (glancing, bouncing, skimming): contacte del cos latera l de 
la cria amb el cos lateral del progenitor. Té una funció de comunicació. 
'fregar (chafing): semblant al rebot pero executat sobre un ob-
jecte inanimat. És un moviment de confolt. 
*micropessic (micronipping): els joves mosseguen els flancs dels 
pares, menjant-se la seva mucosa. Té una funció trofica. 
*pessic (nipping): és semblant al micropessic pero executat sobre 
un objecte inanimat. Té una funció trofica. 
Els patrons relacionats amb les primeres fases del desenvolupament 
són simplement descripcions de I'estat i posició relativa on es desenvo-
lupen les cries fins a aconseguir un moviment natatori dirigit. 
'adherir-se: les lalves un cop eclosionades s'uneixen a objectes 
veIticals amb ajuda de les gl~lI1du les cimenteres. 
'agitar-se (wriggling): és un moviment de tot e l cos de forma 
serpentejant combinat amb un moviment de les aletes ventrals. Es pro-
dueix en embrions que es troben fixats al substracte i té una funció (1'0-
xigenació. 
'surar: les lalves un cop eclosionades, es situen just per sota el ni-
vell de l'interfase aire-aigua. 
'ensorrar: les lalVes només eclosionar, s'introdueixen per sota el 
su bstracte. 
Així mateix, quan les lalves posseeixen un moviment dirigit se les 
pot obselVar desenvolupant altres tres patrons larvaris associats a la 
protecció enfront un perill . Els joves cícl ids poden percebre el perill 
per I'avís deIs progenitors o per ells mateixos, exhibint a continuació 
una resposta característica de defensa. La percepció lalvaria pot venir 
causada per moviments vigorosos de la proximitat, especialment mo-
viments d 'absorció, com els emprats pels depredadors per a capturar 
petits. 
*descansar (res ting): les larves es deixen ca ure o bé neden 
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activament cap el fons i romanen immobils. 
*formar mola Cswarming): les larves s'ajunten formant un núvol 
de cries. 
*moviments sobtats Cdashing): són una serie de moviments de 
rapids despla~aments , asincronics i adireccionals. 
6. Conclusions 
L'estucli de l'ontogenia del comportament al període embrionari es 
troba íntimament lliga t a l'estudi de I'embriologia. El comportament, la 
fisiologia, e!s procesos físico-químics de l'embrió, formen un tot estu-
d ia t per l'embriologia. El període larvari , següent e tapa de desen-
volupament, resulta molt interessant des de! punt de vista etologic, ja 
que es desenvolupen e!s primers patrons de comportament socials que 
evolucionaran durant el període juvenil i arribaran a crear l'ampli 
ventalJ de patron de comportament socials deIs adults. Aquest reculJ 
de patrons de comportament larvari és complert des de! punt de vista 
qu.e enumera aquells patrons sensibles d'observar-se amb l'ull hum,a. 
Pero queda encara molt a fer per poder analitzar etogrames complelts 
en peixos que incorporin comunicació social per rnitjans quírnics Vo 
sonors. Encara que hi ha treballs pioners sobre e! tema, aquests no 
arriben a definir ni caracteritzar, a nivell general de tots e!s peixos, e!s 
diferents patrons que d 'aquesta comunicació es deriven . Tenint en 
compte que e!s mitjans tecnics milloren dia a dia és de preveure que en 
un futur no gaire llunya sigui aquest un camp en el que es donaran 
aven~os rapids. 
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MARC PUIGCERVER 19 
Representació esquematica del desenvolupament de patrons 
de comportament deIs peixos respecte deIs canvis ambientals 
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